


REVUE SUISSE DE ZOOLOGIE 167 
Tome 73, fascicule 2 (Hommage à Jakob Seiler). — Mai 1966 


Jakob Seiler zum 80. Geburtstag 


Sein wissenschaftliches Werk 


von 


Hans ULRICH 


Zoologisches Institut der Eidg. 
Technischen Hochschule, Zürich 


Am 16. Maı 1966 vollendet JAKOB SEILER sein achtzigstes 
Lebensjahr. Freunde, Kollegen und ehemalige Schüler beglück- 
wünschen ihn aufs herzlichste zu seinem Geburtstag und widmen 
ihm dieses Heft als Ausdruck ihrer Freundschaft, Verehrung und 
Dankbarkeit, in Würdigung seines erfolgreichen Wirkens als 
Forscher und Hochschullehrer. 

Das wissenschaftliche Lebenswerk unseres Jubilars nahm seinen 
Anfang mit einer Dissertation, die er ım Münchner Zoologischen 
Institut unter der Leitung von RICHARD GOLDSCHMIDT ausar- 
beitete und mit der er 1914 an der Universität Zürich promovierte. 
Sie trug den Titel „Das Verhalten der Geschlechtschromosomen 
bei Lepidopteren“. 

Kreuzungsergebnisse von DONCASTER und GOLDSCHMIDT hatten 
zu der Annahme geführt, dass bei Schmetterlingen nicht — wie 
für andere Objekte bekannt war — das Männchen, sondern das 
Weibchen heterogametisch sein müsse. Tatsächlich konnte SEILER 
in seiner Doktorarbeit bei Phragmatobia fuliginosa zytologisch 
die weibliche Heterogametie eindeutig nachweisen. 

Durch diese Dissertation, die zu den klassischen zytogene- 
tischen Arbeiten zählt, wurde der Weg bestimmt, den der junge 
Doktor bei seiner weiteren Forschung einschlug und als erfolg- 
reicher Wissenschaftler in 50 Jahren zäher und konsequenter 
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Arbeit nicht mehr verlassen sollte. Festgelegt waren auch die 
Objekte seiner Untersuchungen: die Schmetterlinge. An ihnen 
hat er bis heute festgehalten und nur einmal hat er die Zytologie 
eines anderen Insekts, des parthenogenetischen Käfers Otiorrhyn- 
chus sulcatus, untersucht. 

Verfolgen wir den Weg SEILERS an Hand seiner wissenschaft- 
lichen Publikationen, so können wir drei, allerdings nicht scharf 
voneinander abgegrenzte Zeitabschnitte erkennen, ın denen jeweils 
ein anderes spezielles Problem im Vordergrund der Forschungsarbeit 
stand. 

Der erste Abschnitt begann 1913 mit einem kurzen Bericht 
über die Resultate der ein Jahr später veröffentlichten Disser- 
tation und reichte bis 1926. In diesen Jahren arbeitete SEILER, 
nachdem er 1914 promoviert hatte, zunächst als Assistent von 
GOLDSCHMIDT im Kaiser-Wilhelm-Institut für Biologie in Berlin- 
Dahlem, ab 1920 sodann in dem biologischen Privatinstitut, das 
sein Freund Dr. C. B. HANEL in Schlederlohe im Isartal eingerich- 
tet hatte. Das hauptsächliche Forschungsproblem dieser Zeit war 
die Zytologie der Schmetterlinge, insbesondere ihre chromosomale 
Geschlechtsbestimmung. 

Die Geschlechtschromosomenverhältnisse bei Phragmatobia‘fuli- 
gınosa, dem Objekt der Doktorarbeit, waren recht kompliziert. 
SEILER suchte deshalb nach Schmetterlingen, bei denen die bereits 
bewiesene, aber noch nicht allgemein anerkannte Heterogametie 
des Weibchens modellmässig klar demonstriert werden könnte, 
und er fand sie unter den Psychiden. Bei Fumea casta und Talaeporia 
tubulosa ermittelte er den gesamten Chromosomenzyklus und stellte 
dabei u.a. fest, dass bei beiden Arten — neben 60 bzw. 58 Auto- 
somen — das Weibchen ein X-, das Männchen zwei X-Chromo- 
somen besitzt; die Heterogametie des Schmetterlingsweibchens 
wurde also aufs schönste bestätigt. 

Bei beiden Objekten traten Ausnahme-Weibchen ohne X- 
Chromosomen auf. Sie wurden einem Non-disjunction der Ge- 
schlechtschromosomen zugeschrieben, einem Vorgang, der soeben 
durch BrıvGes bei Drosophila festgestellt worden war. 

Auch andere Untersuchungen SEILERS lieferten wichtige Bel- 
träge zu allgemeinen genetischen Fragen, die damals lebhaft 
diskutiert wurden. So liess sich bei Phragmatobia fuliginosa in 
Kreuzungen von Rassen mit verschiedener Chromosomenzahl das 
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Mendeln der Chromosomen beweisen. Das bedeutete eine wesentliche 
Stütze für die zu jener Zeit noch umstrittene Chromosomentheorie 
der Vererbung. Untersuchungen an Lymantria monacha und Sole- 
nobia pineti lieferten zytologische Beiträge zur crossing-over-Hypo- 
these. Ferner nahm SEILER auf Grund eigener Ergebnisse und in 
einem Sammelreferat zur Chiasmatypie-Hypothese kritisch Stellung. 

Allgemein bekannt geworden sind die schönen Experimente 
an Talaeporia fuliginosa, in denen es gelang, die Wanderungsrich- 
tung des unpaaren X-Chromosoms bei der ersten Reifeteilung 
des Eies durch äussere Bedingungen — Temperatur oder Ueberreife 
der Eier — zu beeinflussen und auf diese Weise das Geschlechts- 
verhältnis der Nachkommen zu verschieben. 

Die Arbeit, mit der SEILER sich 1922 an der Universität München 
habilitierte, betraf die Biologie und die Zytologie der Partheno- 
genese von Solenobia triquetrella und Solenobia pineti, zwei Psy- 
chidenarten, bei denen sowohl parthenogenetische als auch bi- 
sexuelle Rassen existieren. In dieser Habilitationsschrift wurde 
somit zum ersten Mal das Objekt genannt und eingehend behan- 
delt, das in den folgenden Jahrzehnten grosse Bedeutung gewinnen 
sollte: Solenobia trıquetrella. | 

Im Jahre 1926 berichtete SEILER an der Jahresversammlung 
der Schweizerischen Naturforschenden Gesellschaft ın Fribourg 
erstmals darüber, dass aus der Kreuzung von tetraploid partheno- 
genetischen Weibchen von S. triquetrella mit Männchen der diploid 
zweigeschlechtlichen Rasse triploide intersexe Tiere hervorgehen. 
Damit begann der zweite, der längste Forschungsabschnitt, der 
bis 1958 dauerte. In dieser Zeit stand die Analyse des Intersexuali- 
tätsphänomens im Mittelpunkt der Untersuchungen. Sie wurden 
zunächst noch in Schlederlohe durchgeführt, ab 1928 dann im 
Zoologischen Institut der Universität München, die SEILER als 
Extraordinarius berufen hatte, und schliesslich in Zürich am Land- 
wirtschaftlich-Anatomisch-Physiologischen Institut der Eidg. Tech- 
nischen Hochschule, das er 1933 als Nachfolger von Max KÜPFER 
übernahm. Es wurde einige Jahre später in „Zoologisches Institut“ 
umbenannt. 

GOLDSCHMIDT hatte auf Grund einer Untersuchung von Mor- 
phologie und Entwicklungsgeschichte der diploiden intersexen 
Tiere, die er bei der Kreuzung verschiedener Rassen des Schwamm- 
spinners Lymantria dispar erhielt, das bekannte Zeitgesetz der 
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Intersexualität aufgestellt. Es besagt: Intersexe beginnen ihre 
Entwicklung unter der Herrschaft der weiblichen (F) oder der 
männlichen (M) Geschlechtsfaktoren in Richtung auf das Weibchen 
bzw. Männchen, je nachdem, welches Geschlecht ihnen auf Grund 
ihrer Geschlechtschromosomenkonstitution (XY = 9, XX = g) zu- 
kommt. An einem bestimmten Zeitpunkt der Entwicklung, dem 
„Drehpunkt“, übernehmen dann die entgegengesetzten Faktoren 
die Herrschaft; die Entwicklung schlägt um und setzt sich ìn 
Richtung auf das andere Geschlecht fort. 

SEILER begann seine Untersuchungen an den Intersexen von 
S. triquetrella mit der Absicht, die scheinbar gut begründete Theorie 
seines Lehrers GOLDSCHMIDT an seinem Objekt zu bestätigen und 
im einzelnen zu beweisen. 

Solenobia ist für Intersexualitätsstudien nicht nur deshalb gut 
geeignet, weil bei ihr, wie allgemein bei Insekten, Geschlechts- 
hormone keine Rolle spielen, sondern speziell auch wegen ihres 
— für Psychiden typischen — grossen sexuellen Dimorphismus: 
die Männchen sind normal ausgebildete geflügelte Schmetterlinge, 
die Weibchen hingegen sind flügellos, und auch viele andere Organe 
sind bei ihnen stark reduziert. Intersexe Individuen sind daher 
bei Solenobia gut erkennbar, bei jedem einzelnen lassen sich die 
Intersexualitätsgrade einer Reihe von Organen feststellen, meist 
zahlenmässig genau angeben und miteinander vergleichen, und 
es kann der mittlere Intersexualitätsgrad für jedes Individuum 
berechnet werden. Ferner lässt sich die Variabilität des Inter- 
sexualitätsgrades einzelner Organe oder ganzer Individuen inner- 
halb einer Geschwisterschaft ermitteln. Diese Variabilität ist bei 
Solenobia gross: es treten in der F, der Kreuzung eines tetraploid 
parthenogenetischen Weibchens mit einem Männchen der bisexuel- 
len Rasse alle Zwischenstufen zwischen den beiden Geschlechtern 
auf. Das steht im Gegensatz zu dem Befund GOLDSCHMIDTS, dass 
bei Rassenkreuzungen von Lymantria jeweils Nachkommen mit 
ungefähr demselben Intersexualitätsgrad entstehen. 

Unter Ausnützung der Vorzüge seines Versuchsobjektes ana- 
lysierte SEILER, unterstützt von Mitarbeitern und Schülern, das 
komplizierte und sehr mannigfaltige Mosaik der aus verschiedenen 
Kreuzungen mit Tieren von vielen Fundorten hervorgegangenen 
Intersexe von S. triquetrella makroskopisch und mikroskopisch, 
ermittelte die Korrelation zwischen dem Intersexualitätsgrad der 
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verschiedenen Organe und verfolgte die Entwicklung normaler 
und intersexer Tiere bis in alle Einzelheiten. Die in zahlreichen 
Publikationen mitgeteilten Resultate der Forschungsarbeit, die 
wegen der nicht leichten Züchtbarkeit und der einjährigen Gene- 
rationsdauer der Tiere recht mühsam war, stellte SEILER 1949 
zusammenfassend in „Experientia“ dar, später in einer umfang- 
reichen Arbeit (1958) über die Entwicklung des Genitalapparates 
der Intersexe, zuletzt dann in einem Vortrag, den er 1963 am XI. 
Internationalen Genetiker-Kongress in Den Haag hielt. 

Die kritische Prüfung des reichen Tatsachenmaterials zeigte, dass 
das Zeitgesetz GOLDSCHMIDTS für Solenobia nicht gilt, und zwar 
weder für die triploiden Intersexe, die aus der Kreuzung tetraploid 
parthenogenetischer Weibchen mit diplotden Männchen hervor- 
gehen, noch für die — wie bei Lymantria — diploiden intersexen 
Weibchen, die bei der Artkreuzung S. fumosella® x S. trique- 
trella $, neben normalen diploiden Männchen, erhalten wurden 
und in jeder Hinsicht mit den triploiden Intersexen übereinstimmen. 
SEILER gibt für das Intersexualitätsphänomen bei seinem Objekt 
folgende genetische und entwicklungsgeschichtliche Erklärung: 

Solenobia triquetrella ist getrenntgeschlechtlich mit chromo- 
somaler Geschlechtsbestimmung und weiblicher Heterogametie. 
Von den Geschlechtsfaktoren liegen F in den Autosomen, M im 
X-Chromosom. Das Y-Chromosom fehlt bei vielen Lokalformen 
und kommt somit, entgegen GOLDSCHMIDTS Annahme für Lyman- 
tria, nicht als Träger von F in Betracht. Von den Geschlechts- 
faktoren überwiegt bei den diploiden und tetraploiden Weibchen 
eindeutig F (FF > M bzw. 4F > 2M), bei den diploiden Männchen 
hingegen M (FF < MM). So entstehen die reinen Geschlechter. Die 
Kreuzung 4F 2M 9 x FFMM & ergibt, da die reifen Eier der 
tetraploiden Weibchen diploid sind (FFM), triploide Tiere mit der 
Konstitution 3F 2M. Bei ihnen sind F und M in ihrer Stärke aus- 
balanciert (3F = 2M), sie sind daher intersex. Dass dıe Inter- 
sexualität tatsächlich auf der Triploidie der Bastarde beruht und 
nicht lediglich darauf, dass ein parthenogenetisches Ei besamt 
wurde, liess sich u.a. dadurch beweisen, dass eine Kreuzung von 
Weibchen der diploid parthenogenetischen Rasse, die 1934 erstmals 
auf der Lägern bei Zürich gefunden wurde, mit diploiden Männchen 
nur diploide Weibchen und Männchen und keine Intersexe ergab. 
Die diploiden intersexen Weibchen, die — neben normalen Männ- 
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chen — aus der Kreuzung S. fumosella 2 X S. triquetrella & her- 
vorgingen, beruhen darauf, dass — entsprechend wie bei GoL- 
SCHMIDTS Rassenkreuzungen an Lymantria — die Geschlechts- 
faktoren der beiden Arten in ihrer Valenz nicht aufeinander 
abgestimmt sind, so dass bei den weiblichen Bastarden F und M 
mehr oder minder im Gleichgewicht stehen. 

Bei den triploiden und diploiden Intersexen wirken die Ge- 
schlechtsfaktoren F und M von Anfang der Entwicklung an und 
gleichzeitig, nicht zeitlich gestaffelt, wie das Zeitgesetz besagt. 
Einwirkende äussere Faktoren entscheiden dann bereits auf einem 
frühen Entwicklungsstadium, ob die einzelne Körperzelle männlich 
oder weiblich wird. Sie hat nur diese Alternative, intermediär 
vermag sie nicht zu reagieren. Indem auf diese Weise manche 
Zellen oder Zellverbände eines Individuums männlich, andere 
weiblich werden, kommt der komplizierte und sehr variable Bau 
der Intersexe zustande, die mosaikartig kleinere oder grössere männ- 
liche und weibliche Areale nebeneinander aufweisen. 

Die neue entwicklungsphysiologische Deutung der Intersexe 
hat SEILER in eingehenden Untersuchungen an Solenobia gewonnen. 
Trifft sie auch für die Intersexe von Lymantria zu, gilt also auch 
für das Objekt GoLpscHmipTs das Zeitgesetz nicht ? Manches 
spricht dafür, dass dem so ist, doch lässt sich die Frage nicht 
eindeutig beantworten. Das Tatsachenmaterial reicht bei Lyman- 
tria nicht aus. Eine Neuuntersuchung ist hier notwendig. 

Nach seinem 70. Geburtstag trat SEILER vom Lehramt zurück. 
Seit April 1957 arbeitet er in einem Laboratorium, das ihm die 
ETH in der Nähe des Zoologischen Institutes zur Verfügung ge- 
stellt hat, weiterhin unterstützt durch den Schweiz. Nationalfonds 
zur Förderung der wissenschaftlichen Forschung. In bewunderns- 
werter geistiger und körperlicher Frische geht er unentwegt seinen 
Problemen nach, vielleicht noch konzentrierter als vordem, da er 
Jetzt frei von Instituts- und Unterrichts-Pflichten ist. 

1958 erschien die schon erwähnte Arbeit über die Entwicklung 
des Genitalapparates der Intersexe. Damit war der Zeitabschnitt 
zu Ende, in welchem die Intersexualität Hauptforschungsthema 
war. Im nun beginnenden dritten Abschnitt stand und steht bis 
heute das Problem der Entstehung der Parthenogenese bei S. trt- 
quetrella, das auch früher schon wiederholt erörtert worden war, 
im Vordergrund der Forschungsarbeit. 
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In sechs inhaltsreichen Arbeiten hat SEILER in den Jahren 1959- 
1965 über die Resultate seiner Untersuchungen zu diesem Problem 
an der diploid bisexuellen und den beiden parthenogenetischen 
Rassen, der diploiden und der tetraploiden, berichtet. Diese Unter- 
suchungen, in die jeweils viele Lokalformen einbezogen wurden, 
betreffen die Zytologie der Eireifung, der Parthenogenese, der 
Befruchtung, der Geschlechtsbestimmung und der frühen Embryo- 
nalentwicklung; das Verhalten der Weibchen nach dem Schlüpfen 
aus der Puppenhülle; die Besamung und Entwicklung der Eier 
von begatteten parthenogenetischen Weibchen, u.a.m.; schliess- 
lich die geographische Verbreitung der drei Rassen. Besondere 
Aufmerksamkeit wurde dabei der Frage geschenkt, ob bei manchen 
Lokalformen Übergänge zwischen bisexueller und parthenogene- 
tischer Fortpflanzung und zwischen Diploidie und Tetraploidie zu 
finden sind. 

Insgesamt lässt sich aus den vielfältigen biologischen und 
zytologischen Befunden schliessen, dass aus der diploid bisexuellen 
Rasse die diploid parthenogenetische und aus dieser die tetra- 
ploide Rasse hervorgegangen ist. Ein direkter Übergang der 
diploid bisexuellen zur tetraploid parthenogenetischen Form 
erfolgt offenbar nicht. 

Mit diesen Schlussfolgerungen steht die geographische Ver- 
breitung der Rassen im Einklang. Schon 1943 und 1946 hatte 
SEILER über das Vorkommen der verschiedenen Rassen in der 
Schweiz und anderwärts berichtet. Damals war die Zahl bekannter 
Fundorte noch relativ klein. Systematisches Suchen führte im 
Laufe der Jahre zur Entdeckung von immer mehr Fundstellen. 
Besonders eifrig und erfolgreich beim Aufspüren der Tiere war 
KARL TöPPEL, der heute noch Verwalter am Zoologischen Institut 
der ETH ist. 1961 konnte dann eine grosse, 73x57 cm messende 
Karte der Schweiz veröffentlicht werden, auf der durch verschieden- 
farbige Punkte mehr als 350 Fundorte der drei Rassen angegeben sind. 

Das Studium dieser Karte, die ein wahres Kunstwerk ist, 
führte in Verbindung mit den biologischen und zytologischen Daten 
SEILER zu folgender Theorie über das Schicksal von S. triquetrella 
und das Entstehen ihrer Parthenogenese und der Tetraploidie in 
Raum und Zeit: 

Ursprünglich kam die Art nur in der bisexuellen Form vor. 
Diese überlebte die Eiszeit auf den Nunatakkern ım Schweizer 
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Alpenvorland, auf den Bergen also, die als Inseln aus dem Gletscher- 
meer herausragten. Dementsprechend ist die bisexuelle Rasse heute 
noch auf diesen Bergen oder in ihrer Nähe zu finden. Am Ende der 
letzten Eiszeit folgten die Tiere den sıch zurückziehenden Glet- 
schern und besiedelten so wieder das ganze Land. Die Wanderung 
erfolgte durch die Raupen « zu Fuss»; denn die adulten Weibchen 
waren schon damals flügellos und entfernten sich nach dem 
Schlüpfen aus der Puppenhülle nicht von dem verlassenen Raupen- 
sack, in den sie ihre Eier ablegen. Das schrittweise neu besetzte 
Gebiet war zunächst sehr dünn besiedelt. Daher blieben häufig 
Weibchen unbegattet. Eine Tendenz zur Parthenogenese, wie sie 
auch heute bei Weibchen der bisexuellen Rasse besteht, erlangte 
damit einen Selektionsvorteil. So entstand zu beiden Seiten der 
Nunatakker-Region, also im Jura und im nördlichen Randgebiet 
der Alpen, die diploid parthenogenetische Rasse, und hier wird sie 
auch heute noch hauptsächlich gefunden. Im weiteren Verlauf des 
Rückzugs der Gletscher und des Nachwanderns der Tiere erfolgte 
dann der Übergang von der diploiden zur tetraploiden Partheno- 
genese. — Warum und wie das geschehen sein dürfte, damit befasst 
sich SEILER eingehend in einer speziellen Arbeit (1964). — Die 
grösseren und fruchtbareren tetraploiden Weibchen besiedelten 
dıe zuletzt eisfrei werdenden, klimatisch i.a. ungünstigeren Täler 
der Alpen, wo auch heute noch hauptsächlich die tetraploid par- 
thenogenetische Rasse vorkommt. 

Diese hier nur kurz skizzierte Theorie über die Evolution der 
Parthenogenese und Polyploidie von Solenobia triquetrella hat sich 
auch bei der Deutung mancher spezieller Situationen gut bewährt; 
so bei der Beurteilung der Funde am Ende des Rhonegletschers im 
oberen Wallis, am Südhang der Alpen und in den Östalpen. 


* 
x x 


Das Thema, das Rıcuarp GOLDSCHMIDT vor mehr als fünfzig 
Jahren seinem jungen Doktoranden stellte, war so reich an Fragen, 
dass es zu einer Lebensaufgabe werden konnte. Aus der Disserta- 
tion über die Geschlechtschromosomen der Schmetterlinge erwuchs 
ein wissenschaftliches Lebenswerk von bestechender Geschlossen- 
heit und Konsequenz, originell und bewundernswert exakt. Die 
Vererbung und Bestimmung des Geschlechts und die stammes- 
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geschichtliche Rückbildung der Bisexualität zur Parthenogenese, 
das sind die zentralen Probleme dieses Werkes, und sie wurden 
durch die Forschungsarbeit SEILERS ganz wesentlich aufgehellt. In 
Dankbarkeit und Freundschaft beglückwünschen wir JAKOB SEILER 
an seinem 80. Geburtstag zu seiner grossen und vorbildlichen 
wissenschaftlichen Leistung und wünschen ihm weiterhin Gesund- 
heit und Schaffenskraft, damit er vollenden kann, was er sich noch 
an Aufgaben gestellt hat. 
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